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ABSTRACT. The tetrapolarity and multiallelism of Lenzites betulinus are confirmed as established 
by Vandendries and Brodie іп 1932. The genotype of the four compatibility groups is re-attributed 
after detection by retroconfrontation of heterocaryosis іп A=Bx confrontations, The phenotypes of 
interactions between hemi-compatible homocaryons, particularly that of "sexual barrier" (A+B=), mm 
redescribed. The hyphothesis of m gazeous production as the agent of mutual sexual repulsion by 
Vandendries and Brodie is revised as m repulsive pheromone production. 


RÉSUMÉ, La tétrapolarité et le multiallélisme de Lenzites betulinus établis par Vandendries et 
Brodie en 1932 sont confirmés. Le génotype des 4 groupes de compatibilité est réattribué après 
détection par rétroconfrontation de l'hétérocaryose dans les confrontations A#B=. Les phénotypes 
des interactions entre homocaryons hémi-compatibles, en particulier celui de "barrage sexuel" 
(A#B=), sont redécrit. L'hypothèse de Vandendries et Brodie de l'intervention d'émanations gazeuses 
dans la répulsion sexuelle mutuelie est revue comme celle d'une phéromone de répulsion. 


MOTS CLÉS- Lenzites betulinus, incompatibilité, barrage, hormone, phéromone, sexualité. 


INTRODUCTION 


Lenzites betulinus (L.:Fr.)Fr. est un champignon basidiomycéte bifactoriel 
tétrapolaire (Vandendries & Brodie, 1933a, 1933b, 1933c). Une espéce bifactorielle est 
celle dont la fertilité est contrôlée par deux facteurs d'incompatibilité A et B (Kniep, 
1920; Papazian, 1950; Parag, 1965a; Casselton 1978; Boidin, 1980). Un facteur est un 
complexe de génes tandis que les alléles représentent les différents états alternatifs d'un 
gene (C.A. Raper, 1978). 

A et B sont des facteurs d'incompatibilité non liés mais composés chacun de 
deux loci Ас et AB, Ba et BB liés entre eux et composés de plusieurs gènes 
(Raudaskoski, 1973). Ceux-ci sont sous forme d'au moins deux allèles. Deux souches 
sont compatibles quand elles possèdent des alleles différents dans au moins un des 
deux loci composant chaque facteur (J.R. Raper 1966; Koltin, 1978; C.A. Raper, 1985, 
Casselton, 1978). On parle de hémi-compatibilité ("hemi-compatibility", Parag, 1965a; 
Dick, 1965) entre deux souches lorsque celles-ci ne different que par un des deux 
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facteurs A ou B, les alléles de l'autre facteur étant identiques. Sauf cas particuliers, des 
souches sont incompatibles quand les alléles des deux facteurs sont identiques 
(Papazian, 1950; Parag, 1965a). 

La fonction des facteurs A ou B в été proposée pour la première fois par Oort 
(1929, 1930), mais plus tard dans un sens inverse par Fulton (1950). Depuis, il est 
généralement admis que le facteur A génére et régule l'appariement des noyaux, la 
division nucléaire conjuguée et la formation de l'anse ou boucle d'anastomose. Le 
facteur B régule la migration nucléaire du noyau "envahisseur" vers les hyphes apicaux 
du thalle envahi et l'anastomose des anses cellulaires (Day, 1965; J.R. Raper, 1966; 
C.A. Raper, 1978). Ces facteurs sont activés lorsqu'ils sont présents sous des formes 
alléliques différentes dans les deux noyaux partenaires (Smythe, 1973; Niederpruem, 
1980). Ni l'activation du facteur A, ni celle du facteur B n'est capable, seule, de former 
un dicaryon fertile. Les mécanismes cellulaires qu'initient les facteurs А et B activés se 
combinent afin de former une structure dicaryotique (J.R. Raper, 1966; Casselton, 
1978; C.A. Raper, 1983). 

Le mycélium issu d'une spore méiotique est dit mycélium monosperme, 
mycélium primaire, mycélium haploide (Vandendries, 1923a) mycélium топо- 
caryotique ou "monocaryon" (Papazian, 1950), ne possédant que des noyaux isolés 
issus du noyau unique de la basidiospore, ou encore mycélium homocaryotique, à 
noyau d'un seul type, ou “homocaryon", terme que préfére Parag (1965a). La fusion de 
deux homocaryons donne un mycélium secondaire. Si les homocaryons sont 
compatibles, ce mycélium secondaire est dicaryotique, à noyaux appariés. S'ils sont 
hémi-compatibles et donnent un mycélium secondaire, celui-ci est un hétérocaryon, 
dont les articles contiennent des noyaux non appariés en nombre variable (Koltin & 
Flexer, 1969). 

La formation d'un dicaryon entre deux hyphes compatibles d'une espéce 
tétrapolaire, telle que Schizophyllum commune, débute par la fusion somatique des 
deux hyphes. Aprés quelques heures, les alléles du facteur B des deux noyaux 
partenaires interagissent par un mécanisme encore mal connu et les fonctions 
dépendant du facteur B s'ensuivent. Il y a augmentation de la production d'enzymes 
hydrolytiques spécifiques, principalement de R-glucanase, qui entraînent la dissolution 
des septa et la migration nucléaire vers les hyphes apicaux. Pendant cette période, la 
croissance des hyphes se ralentir, Quand les noyaux "envahisseurs" ont atteint les 
hyphes apicaux (40 heures plus tard environ), la fonction du facteur A est initiée. La R- 
glucanase est inhibée et la paroi des septas est restaurée. La croissance normale des 
hyphes est rétablie. Les noyaux s'apparient et se divisent de maniére conjuguée. L'anse 
d'anasiomose se forme à chaque article du mycélium. Finalement, le facteur B 
intervient dans l'anastomose des anses avec la cellule proximale. Dans la formation du 
dicaryon, les deux facteurs agissent donc alternativement. De la fusion somatique à 
l'établissement d'un dicaryon stable, le processus peut prendre 2 à 5 jours. Le róle du 
facteur B dans la formation de l'hétérocaryon issu d'homocaryons hémi-compatibles à 
facteur B différent est également celui de la dissolution enzymatique des septa 
permettant la migration nucléaire (Koltin & Flexer, 1969; Raudaskoski, 1973; 
Mayfield, 1974; Marchant & Wessels, 1974; Casselton 1978; C.A. Raper, 1983; Kues 
& Casselton, 1992). 
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Dans cet article, les quatre groupes de compatibilité d'homocaryons de 
Lenzites betulinus isolés d'un méme carpophore ont été reconnus et leur génotype de 
compatibilité sexuelle déterminé sur la base des interactions manifestées lors des 
confrontations et des rétroconfrontations, Ces interactions sont observées et décrites, 
compte tenu des données déjà acquises. Ensuite, l'énigme que représente l'interaction 
dite de “barrage sexuel" (Vandendries, 1931, 1932a, 1932b; Vandendries & Brodie, 
1933a, 1933b, 1933c) entre homocaryons ayant leur facteur d'incompatibilité B 
identique est reconsidérée. L'hypothése explicative de la formation de ces barrages, 
formulée par Vandendries & Brodie (1933c) et Vandendries (19342), est revue à la 
lumière de nos observations et des connaissances actuelles. 


MATÉRIEL ET MÉTHODES 


Origine des souches 


Des homocaryons de trois récoltes différentes de Lenzites beiulinus ont été 
obtenues par isolement monosperme: (1) MUCL 38100: carpophore, récolté par A. 
Fraiture, le 5 décembre 1992, dans le bois de Rasbeed, Villers-sur-Semois, Belgique 
(homocaryons MUCL 38101 à 38116); (2) MUCL 31428: carpophore , récolté par A. 
Hennebert en novembre 1990 еп Forêt de Soignes, Rouge Cloître, Auderghem, 
Belgique (homocaryons MUCL 31429, 31433, 31435 et 34842, représentant les 4 
groupes de compatibilité); (3) MUCL 38118: carpophore récolté par E. Berger en 
décembre 1992, en Forét de Soignes, Boisfort, Belgique (homocaryons MUCL 38549, 
38550, 38551 et 38552, représentant les 4 groupes de compatibilité). 


Confrontations 


Les homocaryons sont confrontés deux а deux afin de déterminer le groupe de 
compatibilité auquel ils appartiennent. Deux implants d'environ 3 mm de cóté, 
provenant respectivement des deux homocaryons à confronter, sont déposés sur milieu 
gélosé à 2% d'extrait de malt (MA2%), dans une boite de Petri, à une distance de 7 à 10 
mm. De plus, chaque homocaryon est confronté à lui-même. La croissance des deux 
colonies l'une vers l'autre est mesurée et observée à la loupe stéréoscopique ou sous le 
microscope aprés 40h, 52h et 64h d'incubation et photographiée aprés dix jours. 


Rétroconfrontations 


La procédure de détermination des facteurs d'incompatibilité consiste dans 
une première confrontation entre les homocaryons hémi-compatibles et la 
confrontation en retour de chaque mycélium confronté avec l'homocaryon compatible 
du partenaire hémi-compatible afin d'en vérifier l'hétérocaryose (Papazian, 1950; Eger, 
1978, Desai & Peerally, 1994). La compatibilité de retour prouve l'hétérocaryose et 
donc l'activation du facteur B par des АП ез différents (Ве) dont la fonction est de 
commander la migration du noyau "envahisseur" (“migrating or migrant nucleus", 
Snider, 1965; "foreign nucleus", Mayfield, 1974) jusque dans les hyphes apicaux lors 
de la première confrontation des deux souches hémi-compatibles, 
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Lorsque deux souches hémi-compatibles sont confrontées, l'alternative 
suivante se présente. Ou bien les АП ев du facteur А sont différents et ceux du facteur 
B identiques dans les deux homocaryons, le noyau partenaire, après fusion somatique 
des hyphes, ne migre pas vers les hyphes apicaux, mais des fausses boucles (anses non 
anastomosées et sans noyau) peuvent étre observées dans la zone de confrontation. Ou 
bien les alléles du facteur B sont différents et ceux du facteur А identiques dans les 
deux homocaryons, la migration du noyau envahisseur vers les hyphes apicaux 
s'effectue aprés fusion somatique, par dissolution des septa, sans formation ni de 
fausses ni de vraies boucles dans la zone de confrontation et dans le mycélium. 


Exemples 

(1) le confrontation AIB1 x A2B] (B commun) 
implants prélevés A1B1(?+A2B1) ou А2В1(7-А1В1) 
rétroconfrontation x AIB2 x A2B2 
observation incompatibilité 
résultat implants = homocaryons АІВІ et A2B1 

(2) le confrontation A1B1 x AiB2 (B différent) 
implants prélevés A1B1(9+A1B2) ou А1В2(2-А1В1) 
rétroconfrontation x A2BI x A2B2 
observation compatibilité 
résultat implants = hétérocaryons A1B1{+A1B2) et AlB2(+A1B1) 


Un homocaryon par groupe de compatibilité est choisi pour l'essai. Les 
homocaryons hémi-compatibles entre eux sont confrontés par paire selon les quatre 
combinaisons possibles sur milieu MA2% dans une boite de Petri, à une distance de 7 à 
10 mm et incubés. 

Dans un délai court de 3 à 7 jours suivant l'espèce, un implant est prélevé de 
chaque mycélium 1 et 2 à l'opposé de la zone de contact. Dans certains cas, il importe 
de veiller à ce que limplant prélevé ne contienne pas d'hyphes provenant de 
l'homocaryon partenaire. On confronte dans une nouvelle bofte de Pétri l'implant du 
mycélium 1 à un implant d'une souche 3 totalement compatible avec la souche 2 (et 
donc hémi-compatible avec la souche 1). Dans une seconde boite, on confronte 
l'implant du mycélium 2 à жа implant d'une souche 4 compatible avec la souche 1 (et 
donc hémi-compatible avec la souche 2). 

Conformément à l'alternative ci-dessus, les résultats de la rétroconfrontation 
sont les suivants. S'il пу a pas compatibilité en rétroconfrontation les deux 
homocaryons hemi-compatibles confrontés sont AzB-. S'il y à compatibilité les 
homocaryons hémi-compatibles confrontés sont А-Вж. 

Notons qu'il est nécessaire d'effectuer les rétroconfrontations sur chacun des 
mycéliums confrontés, afin de mettre éventuellement en évidence une hétérocaryose 
unilatérale. 

De la conclusion tirée, on déduit les génotypes de compatibilité mis en 
oeuvre. Compte tenu de la différence allélique à appliquer aux hémi-compatibles, la 
première attribution du numéro des alléles est arbitraire dans la descendance d'un 
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premier carpophore donné. Le croisement de cette premiére lignée avec les lignées de 
carpophores différents permet de déterminer les alléles communs. La détermination des 
groupes et des génotypes de compatibilité restent nécessaires dans chaque lignée à 
alléles différents. 


Observation du mycélium mu confrontation in vivo 


L'emploi d'une membrane de collodion permet par sa transparence une 
observation facile du mycélium en croissance sous le microscope. Ces membranes sont 
préparées comme suit (P. Lanquetin, communication personnelle). Une solution de 3 g 
de nitrocellulose dans 60 ті d'éther diéthylique et 35 ml d'alcool éthylique est déposée 
sur une lame de microscope préalablement lavée dans de l'alcool éthylique absolu et 
munie de deux petits carrés de gaze à ses extrémités. Aprés séchage à lair pendant 
quelques minutes, les lames sont immergées dans de l'alcool à 70%, et les films y sont 
détachés des lames et stockés, Ces membranes de collodion sont destinées à recouvrir 
une goutte de malt liquide déposée sur lame microscopique stérile et inoculée à une 
distance d'environ 1 cm des deux souches à confronter. L'oxygéne diffuse à travers la 
membrane et permet une croissance aisée du mycélium. L'inoculum provient d'une 
préculture en milieu liquide à 2% d'extrait de malt. Les lames inoculées et recouvertes 
de collodion sont maintenues en condition stérile, sur un support de verre, en boite de 
Petri garnie d'un papier filtre humide. Une technique similaire utilise des bandes de 
fine feuille de cellophane préstérilisées dans de l'eau. 


Mesure de la vitesse de croissance 


Un implant de 6 mm de diamétre de mycélium jeune est déposé au centre de 
2 boites de Petri d'un diamétre de 14 cm, sur milieu MA2% et à température ambiante 
(20°C). Le diamétre des colonies est mesuré chaque 24 heures dans deux sens opposés 
jusqu'à ce que les colonies aient atteint la marge de la boite. La premiére mesure, 
effectuée à 48 heures, sert de valeur zéro et sera déduite des valeurs mesurées par la 
suite. 


GENOTYPE ET PHENOTYPE ШЕШ HOMOCARYONS, DICARYONS 
ET HÉTÉROCARYONS ШЕ LENZITES BETULINUS 


Résultats 


1. Détermination des groupes de compatibilité 


Seize homocaryons isolés du carpophore MUCL 38100 de Lenzites betulinus 
ont été confrontés deux à deux. Aprés une dizaine de jours, quatre types d'interaction 
sont observés et permettent le regroupement des homocaryons en quatre groupes 
prouvant la présence des facteurs d'incompatibilité A et B. La présence d'anses 
d'anastomose a été vérifiée en tous les cas au microscope. Les quatre interactions 
observées sont reprises dans le Tableau 1. 

Les quatre interactions observées s'y définissent comme suit. 
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+: compatibilité entre les deux souches, présence d'anses complètes d'anastomose. 

+ : hémi-compatibilité, formation d'un barrage avec répulsion des hyphes aériens, 
fusions somatiques et présence de fausses boucles dans la zone de barrage. Le 
symbole + est similaire à celui proposé et utilisé par Vandendries (1931, 1932a, 
1933а) et Vandendries & Brodie (1933c). 

- : hémi-compatibihté, phénotype "plat", réduction de la croissance, inhibition du 
développement d'hyphes aériens et absence de fausses boucles. 

= : incompatibilité (entre souches du méme groupe de compatibilité), mélange des 
mycéliums sans formation de ligne de démarcation, ni réduction de croissance, ni 
fausses boucles 


Les facteurs allélomorphes indiqués au Tableau 1 pour chaque groupe de 
compatibilité n'ont été déterminés qu'aprés rétroconfrontation. 

Lenzites beiulinus est donc effectivement un basidiomycète bifactoriel 
tétrapolaire comme déterminé par Vandendries & Brodie (19332, 1933b, 1933c). 


2. Détermination du génotype des groupes de compatibilité par rétroconfrontation 


Un homocaryon par groupe de compatibilité I, II, Ш et IV a été retenu pour 
confrontation et rétroconfrontations МОСЫ 38103, 38109, 38107 et 38111 
respectivement, issus du méme carpophore MUCL 38100. 

Seules les confrontations caractérisées par des interactions d'hémi- 
compatibilité + ou - sont effectuées. Elles entrainent ou non Ja migration unilatérale ou 
bilatérale de noyaux partenaires dans le mycélium opposé et une hétérocaryose. 


{I x HI) MUCL 38193 x 38107 interaction + 
(I x ID MUCL 38103 x 38109 interaction - 
(IV x III) MUCL 38111 x 38107 interaction - 
(IV x II) MUCL 38111 x 38109 interaction + 


Aprés 7 jours de confrontation, les rétroconfrontations sont effectuées entre 
les huit mycéliums de première confrontation marqués d'une astérisque 
{potentiellement enrichis d'un noyau étranger) et les souches compatibles de ce dernier. 


(1х Ш)  MUCL 38103* (+ 238107) x 38109 (П) compatible de 38107 
MUCL 38107* (+ 738103) x 38111 (IV) compatible de 38103 
dx H) MUCL 38103* (+ 738109) x 38107 (Ш) compatible de 38109 
MUCL 38109* (+ 238103) x 38111 (IV) compatible de 38103 
(IV x I) MUCL 38111* (+ 238107) x 38109 (II) compatible de 38107 
MUCL 38107% (+ 38111) x 38103 (1) compatible de 38111 
(VY xII) MUCL 38111* (+ 238109) x 38107 (ІП) compatible de 38109 
MUCL 38109* (+ 238111) x 38103 (I) compatible de 38111 


Aprés 21 jours de rétroconfrontation, la présence (4) ou l'absence (-) de 
boucles d'anastomose est observée (Tableau 2). 
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Tableau 1. Confrontation des homocaryons MUCL 38101 à 38116 issus du méme сагрорһоге 
MUCL 38100 
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Tableau 2. Rétroconfrontation de mycéliums hémi-compatibles de Lenzites betulinus MUCL 38100 


rétroconfrontation rétroconfrontation 
38107* x 38111 (IV 
(1х ID. 38103 m 38109 38103* и 38107 (ІШ) 
38109* x 38111 (IV 


% 
38107* x 38103 (I 12 
38109* x 38103 (1 


La compatibilité indique que les mycéliums testés sont hétérocaryotiques et 
que les groupes 1 et H, de méme que les groupes ІП et IV, diffèrent par leur facteur B, 
tandis que les groupes I et III, comme les groupes II et ІУ, diffèrent par leur facteur А. 
Ces dernières combinaisons Il x HI et II x IV sont précisément celles qui ont développé 
un barrage sexuel. 

Des lors les homocaryons de Lenzites betulinus classés en quatre groupes 
peuvent se voir attribuer les facteurs d'incompatibilité donnés dans le Tableau 3 à partir 
d'une première attribution arbitraire du géntoype A1B! à un des quatre groupes, devant 
toutefois respecter dans l'attribution des alléles aux autres groupes le fait que 
l'hétérocaryose par migration nucléaire est convenue comme due à A-Bz. Si nous 
choisissons, en l'absence de souches de référence, d'attribuer le génotype AIB1 aux 
souches du groupe 1, les autres génotypes sont les suivants. 


Tableau 3. Génotypes des groupes de compatibilité chez Lenzites betulinus MUCL 38100 


38110, 38116 
WEN - ^ Ша. ҰМ 
38109, 38113 
38114, 38115 
38106, 38111 
Si nos observations sont exactement conformes et méme completent celles de 
Vandendries & Brodie (1933а, 1933b, 1933c) et Vandendries (19345), les génotypes 
attribués aux homocaryons sont tels que les formules de confrontation entre hémi- 


compatibles sont exactement inverses de teile sorte que le barrage sexuel se forme 
entre souches AzB- et non A-Bz comme l'avaient décidé ces auteurs. 
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3. Caractérisation des homocaryons ma confrontation et des hétérocaryons 


Le phénotype cultural des homocaryons de Lenzites betulinus en culture pure 
correspond exactement aux descriptions de Nobles (1948), Stalpers (1978) et Ryvarden 
& Gilbertson (1993). 


Tableau 4, Caractéres phénotypiques des différentes confrontations. 


Interaction en = = = 
confrontation démarcation répulsion mélange 
puis mélange barrage 


Caractéres mycélium mycélium primaire mycélium mélange des 2 
culturaux secondaire aérien dense, hétérocaryotique homocaryons 
grumeleux bourrelets de barrage, aérien ténu, mycélium aérien 
feutré quelques hyphes feutrage "plat", dense, 
blanc-créme rampants dans la zone pas de barrage pas de barrage 
de confrontation 


morphologiques pas de boucles pas de boucles 
d'anastomose 


cytologiques fusions fusions somatiques, fusions somatiques, homocaryons 
somatiques, hétérocaryon limité à hétérocaryon B¥ 
copulation, quelques cellules, stable, 
Mo А instable, pas de migration des noyaux 


ЖЕЕ Em Бе “| 
l'omoca ол 

gx 222 
produit ig. | ig. 2 


La vitesse de croissance sur milieu gélosé en phase exponentielle varie 
quelque peu d'un homocaryon à l'autre (Fig. 1 & 3). Le Tableau 4 résume les caractères 
phénotypiques observés lors des confrontations d'homocaryons. 

Les hétérocaryons à noyaux de facteur А commun et B différent produits lors 
de ces confrontations ont été isolés et retenus: MUCL 38559 = 38103(+38109), MUCL 
38560 = 38107(438111) MUCL 38561 = 38109(+38103), et MUCL 38562 = 
38111(+38107). 

Repiqués à plusieurs reprises, сез hétérocaryons se montrent stables, ne 
retournant pas au génotype ni au phénotype de lun ou l'autre des homocaryons 
parentaux. Ils gardent un phénotype moins dense, de type plat ("flat"), pratiquement 
dépourvu d'hyphes aériens et leur génotype reste hétérocaryotique. Leur vitesse de 
croissance est plus faible que celle des homocaryons correspondants (Fig. 3). Leur 
vitesse moyenne de croissance n'atteint que 160 um/heure tandis que celle d'un 
homocaryon s'élève à 250 um/heure. 
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Fig. 1. - Courbes de croissances comparées des homocaryons seuis, des homocaryons en 
confrontation de compatibilité et du dicaryon. 


4. Confrontation d'homocaryons issus de carpophores différents 


Des homocaryons isolés de trois lignées différentes de Lenzites betulinus ont 
été confrontés. Tous les croisements effectués ont été compatibles, des anses 
d'anastomose étant formées à tous les septas des mycéliurns partenaires aprés une 
dizaine de jours d'incubation. Les facteurs d'incompatibilité А et B sont donc présents 
dans les 3 lignées étudiées sous 6 alleles différents. Les allèles 1 et 2 ont été attribués 
aux facteurs A et B de la lignée MUCL 38100, les АПЕ1е 3 et 4 aux facteurs A et В de 
la lignée MUCL 31428 et les alleles 5 et 6 aux facteurs A et B de la lignée MUCL 
38118. 


Discussion 


1. La fonction des facteurs А et B et l'attribution des génotypes 


L'attibution des génotypes AB, ab, Ab, aB ou АІВІ, A2B2, A1B2, A2B1 aux 
souches des quatre groupes de compatibilité serait purement arbitaire, vingt quatre 
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Fig. 2 - Courbes de croissance comparées de l'homocaryon 38109 seu! et de l'homocaryon 38109 
dans diverses confrontations vis-à-vis de 38107, 38103 et 38111. 


combinaisons étant possibles, s'il n'existait deux principes qui permettent de réduire 
l'arbitraire à quatre combinaisons possibles et d'assurer la cohérence dans les études 
d'une même espèce et d'espèces différentes: (1) Les croisements fertiles d'homocaryons 
hétérothalles résultent toujours du croisement AsBz. (2) Les croisements stériles autres 
qu'isogéniques (A=B=), donc hémi-compatibles de formule А+В= ou A=B# seront de 
formule A=B+ lorsqu'ils forment un hétérocaryon stable. 

Oort (1929) reconnait la tétrapolarité du Coprinus fimetarius et en caractérise 
les quatre groupes de compatibilité par des phénotypes différents. П est le premier à 
lier les barrages entre hémi-compatibles aux facteurs d'incompatibilité. Analysant les 
résultats de ses croisements de souches monospermes de Coprinus fimetarius et ceux 
obtenus par Vandendries (1927) chez Coprinus micaceus et pensant devoir tenir 
compte de la variabilité de certaines interactions que Kniep (1929) attribue 
arbitrairement au facteur Az, Oort (1929, 1930) attribue à ses souches et aux souches 
de Vandendries un génotype qui le conduit à lier les barrages sexuels qu'il observe 
entre hémi-compatibles aux combinaisons ABxAb et aBxab, donc de formule A=B+, 
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38107 A2BI 
38109 А1В2 
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18562 A2B2 (+ A2BT) 
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Fig. 3. - Courbes de croissance comparées des һотосагуоп et hétérocaryons par les facteurs de 
compatibilité A commun et B différent résultant des croisements avec barrage. 


affirmant toutefois ne pas savoir lequel des facteurs А- ou Bz est responsable des 
barrages. Sa décision résulte en tous cas d'un choix arbitraire. Eut-il pris une autre 
décision, les barrages sexuels observés eussent été attribués à la combinaison AzB-. 

Prenant comme critéres les phénotypes décrits par Oort (1929) dans les 
interactions hémi-compatibles (A#B=: croissance ralentie, inhibition des hyphes 
aériens, pas de ligne de séparation, A=B#: répulsion mutuelle, zone de barrage, 
croissance et feutrage normal), Vandendries (1931, 1932a, 1932b, 1933a, 1933b), 
Vandendries & Brodie (1933a, 1933b, 1933c), Vandendries dans tous ses travaux 
ultérieurs, Brodie (1936, 1948), Quintanilha (1935) Quintanilha & Pinto-Lopes (1950) 
et d'autres adoptérent les génotypes fixés par Oort (1929, 1930) pour les différents 
phénotypes culturaux obtenus lors des confrontations. 

De plus, Oort (1930, p. 109, tab. 7) fut apparemment le premier à appliquer la 
rétroconfrontation entre des souches hémi-compatibles déjà confrontées et les souches 
homocaryotiques. Il observe ainsi chez Coprinus fimetarius que les croisements 
auxquels il donne la formule A#B= produisent un "Mischmyzel" (hétérocaryon) et sont 
associés à une réduction de la croissance et une inhibition des hyphes aériens tandis 
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que les croisements auxquels il donne la formule A-Bz maintiennent le mycélium 
primaire sans mélange ("keine Mischmyzei") séparés par une forte répulsion mutuelle. 
Par cette rétroconfrontation, Oort ajoutait un nouveau critére, celui de l'hétérocaryose, 
dans la reconnaissance des interactions entre hémi-incompatibles et l'attribution de leur 
formule génotypique. 

Malencontreusement, une attribution inverse des génotypes, en opposition 
directe à celle de Oort (1929, 1930) et des auteurs qui l'ont suivi jusque Brodie (1948) 
est due, apparemment, à Fulton (1950). En effet, reprenant les travaux de Brodie 
(1948) sur Cyathus stercoreus mais ne pouvant donner à ses souches les génotypes des 
souches reçues de Brodie, celles-ci étant mortes, Fulton (1950) décida arbitrairement et 
sans tenir compte des nombreux travaux antérieurs, des génotypes de ses souches. Elle 
donna la formule A-Bz aux souches hémi-compatibles formant un hétérocaryon et la 
formule A#B= l'interaction caractérisée par une "ligne de démarcation" (barrage) et 
des fausses boucles alors que Oori (1929), puis Vandendries(1932a) et Brodie (1948) 
l'avaient sur la base de ces caractères attribué à A=B#, Papazian (1949, 1950) adopte 
loption de Fulton, décrivant la formation d'un barrage chez Schizophyllum commune 
sous la formule A#B= et conséquemment la réduction du développement mycélien qu'il 
caractérise comme "flat" à la formule А-Вж. 

Il est surprenant que J.R. Raper (1966) reprenant de maniére détaillée, à la p. 
58 de son traité "Genetics of Sexuality in Higher Fungi", les travaux de Oort (1929, 
1930) et, à la page 64, ceux de Vandendnes & Brodie (1933c) et Brodie (1936) sur 
Lenzites betulinus, y cite des formules génotypiques d'interaction entre homocaryons 
inverses des formules originales données par ces auteurs, sans noter l'inversion, ni ва 
donner l'origine ni la justification. 

Cela étant et ne pouvant plus étre corrigé, Jes fonctions acceptées ici pour les 
facteurs А et B seront celles de la génétique établie depuis 1950. 

L'hétérocaryose attribuée au facteur B# chez les homocaryons hémi- 
compatibles est détectée par le test de rétroconfrontation (Papazian, 1950). Par ce test 
Papazian reconnaît l'hétérocaryose engendrée et propagée par la migration unilatérale 
ou bilatérale d'un noyau "envahisseur" hémi-compatible jusque dans les hyphes apicaux 
due au facteur B» (Parag, 19652; Snider, 1965; Mayfield, 1974) et démontre la stabilité 
du mycélium hétérocaryotique formé. Par le méme test il démontre également la 
formation d'une hétérocaryose instable de formule A#B=, limitée à quelques hyphes 
dans la zone de barrage sans propagation vers les hyphes apicaux. Le méme test a été 
utilisé chez Armillaria mellea par Darmono & Burdsall (1992), chez Coprinus 
castaneus par Desai & Peerally (1994). 

La rétroconfrontation appliquée à Lenzites betulinus sur la base de 1а fonction 
donnée au facteur B depuis 1950, a montré que les génotypes des homocaryons hémi- 
compatibles formant un barrage sont A#B=, 


2. Les quatre phénotypes d'interaction entre homocaryons 


Quatre phénotypes d'interaction entre homocaryons ont été décrits par Oort 
(1929), confirmés et précisés par d'autres (Papazian, 1949, 1950; Fulton, 1950). Пв se 
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retrouvent comme suit chez Lenzites betulinus (Vandendries & Brodie 1933a, 1933b, 
1933с). 

AzBs: arrêt initial de croissance, faible ligne de démarcation masquée ensuite раг un 
mycélium dicaryotique vigoureux à eroissance accélérée, boucles d'anastomose. 

A-Bz: réduction de croissance, inhibition des hyphes aériens, aspect "plat", hétéro- 
caryose, pas de fausses boucles. 

A#B=: répulsion mutuelle, barrage sexuel, bourrelets marginaux d'hyphes recourbés 
entremélés, zone de barrage traversée de quelques hyphes à fausses boucles, croissance 
légèrement ralentie. 

А-В-: croissance et feutrage mycélien des homocaryons, mélange mycélien, 
croissance normale. 


1° AzBx: Compatibilité par facteurs А et B différents. Formation d'un dikaryon 
(Photo 1) 

Les homocaryons compatibles de Lenzites betulinus réduisent fortement leur 
croissance dès le contact en formant une ligne de démarcation qui persite durant deux 
jours. Pendant ce temps 11 y a fusions somatiques, migration et appariement de noyaux. 
La ligne de démarcation est ensuite masquée par le développement vigoureux d'un 
mycélium dicaryotique А croissance rapide (Fig. 1) et à boucles d'anastomose 
complètes. 


2° A=B: Hémi-compatibilité par facteur B différent. Phénotype "plat". Hétérocaryon 
Bx (Photo 2) 

Le phénotype "plat" ("flat", Papazian, 1950) est observé chez Lenzites 
betulinus avec feutrage d'hyphes aériens moins dense que celui des homokaryons 
isolés, et étant très faible par endroits. Il n'y а pas formation de barrage, ni formation 
de vraies ou de fausses boucles mais il y a hétérocaryotisation des deux mycéliums 
confrontés. La croissance des homocaryons confrontés est plus faible que celle des 
mêmes homocaryons cultivés isolément (Fig. 2). 

Les fusions somatiques sont de faible fréquence évaluée à 0,7 % des contacts 
hyphaux chez Schizophyllum commune (Ahmad & Miles 19704). Les hétérocaryons 
bilatéraux produits chez Lenzites betulinus sont stables comme le sont ceux de 
Schizophyllum commune (Papazian, 1950) ou d'Echinodontium tinctorium (Wilson, 
1990). Isolés ils conservent le même phénotype "plat" et leur génotype propre. Ils 
résultent d'une migration bilatérale de noyaux “envahisseurs” de chaque partenaire dans 
l'autre (Dick, 1965; Snider, 1965; Raudaskoski, 1973). La migration bilatérale n'est pas 
un fait général. La migration est parfois unilatérale, un seu] hétérocaryon étant formé, 
comme chez Cyathus stercoreus (Brodie, 1948), ou limitée à la ligne de confrontation 
comme chez Coprinus sassii (Kemp, 1974). Une migration nucléaire bilatérale a été 
aussi observée chez Armillaria mellea (Darmono & Burdsall, 1992). 

Chez Lenzites betulinus, une diminution sensible de la vitesse de croissance 
est observée dans les homocaryons en cours d'envahissement par le noyau étranger lors 
de la confrontation, comparés aux mêmes homocaryons en culture isolée. C'est la 
méme vitesse réduite de croissance qui caractérise l'hétérocaryon Вж cultivé isolément. 
Ce fait a été confirmé chez les divers hétérocaryons Bx obtenus. Papazian (1950) па 
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Photos 1-4. Phénotypes d'interaction entre homocaryons de Lenzites betulinus compatibles (1), 
hémi-compatibles avec hétérocaryose (2), hémi-compatibles avec répulsion (3) et incompatibles (4). 


pas mentionné cette croissance réduite de l'hétérocaryon Ве chez Schizophyllum 
commune mais Parag (19652) et Anderson & Deppe (1976) la mettent en évidence, de 
même que Marmeisse (1988) chez Agrocybe aegerita. Anderson & Deppe (1976) et 
С.А. Raper (1983) montrent aussi que le taux de croissance pondérale de l'hétérocaryon 
Ве de Schizophyllum commune est réduit à la moitié du taux de croissance des 
homocaryons isolés et du dicaryon de la méme lignée. 

Koltin & Flexer (1969) décrivent l'hétérocaryon Bx de Schizophyllum 
commune comme composé de cellules anucléées, uninucléées, binucléées et multi- 
nucléées. Le désordre de la répartition des noyaux dans les cellules de l'hétérocaryon 
résulterait du mouvement des noyaux de cellule à cellule à travers les septa dégradés. 
Les noyaux n'y sont pas appariés et se divisent de facon asynchrone, puisque le facteur 
A responsable de la division conjuguée des noyaux est inactif (C.A. Raper, 1983; Kues 
& Casselton, 1992). La présence de ces noyaux hémi-compatibles, leur répartition et 
leur division désordonnées pourraient être le frein de la croissance de l'hétérocaryon. 
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3° A#B=: Hémi-compatibilité par facteur A différent, Phénotype "barrage sexuel" 
(Photo 3) 

Le phénotype observé est celui décrit par Vandendries & Brodie (1933a, 
1933b, 1933c) et Vandendries (1934b), une interaction d'aniagonisme sexuel" 
(Vandendries, 1923a), de "barrage sexuel" (Vandendries, 1931) marquée par la 
"répulsion" des hyphes aériens (Vandendries & Brodie, 1933c). 

Dans la zone d'interaction des deux homocaryons, des hyphes rampent sur 
l'agar et forment un entrelas mycélien léger. Des fusions d'hyphes par anastomose 
somatique et des fausses boucles formées par les quelques cellules proches de 
l'anastomose y ont été observées. Des prélèvements sous loupe stéréascopique d'hyphes 
solitaires dans la zone de barrage n'ont permis l'isolement que de mycélium 
homocaryotique de l'un ou l'autre des génotypes parentaux. 

Seulement aprés une semaine de confrontation, un barrage est visible à l'oeil 
nu. Les hyphes aériens se "repoussent" et s'incurvent de manière désordonnée formant 
de chaque cóté de la zone d'interaction des bourrelets mycéliens distants de 2 mm. La 
répulsion affecte de manière beaucoup plus marquée les hyphes aériens que ies hyphes 
rampants ou intramatriciels. Le mycélium produit par les homocaryons en 
confrontation est plus abondant que celui des mémes homocaryons cultivés isolément. 
Sur toute la colonie comme dans les bourrelets du barrage, les hyphes se croisent et 
s'entremélent. lis ne poussent de façon linéaire qu'à la marge en croissance en dehors 
du front de confrontation. La croissance des homocaryons confrontés est plus faible 
que celle des mémes souches isolées. 

La formation de barrage sexuel a été observée chez d'autres espèces 
basidiomycétes tétrapolaires tels. Panaeolus campanulaius (Vandendries, 1923a, 
1923b) Coprinus micaceus (Vandendries, 1927), Coprinus fimetarius (Oort, 1930), 
Panaeolus papilionaceus (Vandendries, 1931), Pleurotus columbinus (Vandendnes, 
1932а, 1932b), Pleurotus ostreatus et Coriolus zonatus (Vandendries, 1933b), 
Deconica coprophila (Vandendries, 1937a, 1937b), Schizophyllum commune (Papazian, 
1950), Auricularia cornea (Wong & Wells, 1987), Echinodontium tinctorium (Wilson, 
1990), Marasmius rotula et Marasmius pyrocephalus (Gordon & Petersen, 1991), 
Agrocybe aegerita (Marmeisse, 1991). 

La formation de fausses boucles caractérise ces interactions hémi- 
compatibles (Day, 1965; Dick, 1965; Casselton, 1978; Casselton & Economou, 1985; 
Marmeisse, 1991), Elles prouvent l'existence de fusions somatiques entre les hyphes 
hémi-compatibles, Des cellules hétérocaryotiques se forment donc, par fusion, sur la 
ligne de confrontation. La migration nucléaire des noyaux étrangers vers les hyphes 
apicaux ne s'effectue cependant pas, comme cela fut observé chez Schizophyllum 
commune (Papazian, 1950; Ellingboe, 1964; Parag, 1965a; Koltin & Flexer, 1969; 
Niederpruem, 1980), chez Coprinus lagopus (Smythe, 1973) ou chez Armillaria mellea 
(Darmono & Burdsall, 1992). П еп est de méme chez Lenzites beiulinus, comme le 
prouve le test de rétroconfrontation. D'ailleurs, nos observations comme celles de 
Papazian (1950) montrent que l'hérérocaryon est instable. 

Vandendries & Brodie (1933a, 1933b, 1933c), Vandendries (1934b) et Brodie 
(1936), s'ils ont observé quelques hyphes rampant sur la gélose et traversant la zone de 
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barrage, n'ont pas observé de fusions ni la présence des fausses boucles dans la zone de 
barrage. 


4? А-В-: Incompatibilité par facteurs A et B communs (Photo 4) 

Lors de leur confrontation les homocaryons de méme génotype ne montrent 
pas un phénotype autre que le leur propre. Les mycéliums se mélangent. Aucune anse 
d'anastomose ni fausse boucle n'a été observée. Leur vitesse de croissance n'est pas 
modifiée. 

Ce phénomène d‘’overlap” ou “hyphal massing" est connu chez 
Schizophyllum commune (Papazian, 1950) ou chez Echinodontium tinctorium (Wilson, 
1990), contrairement à d'autres basidiomycétes tétrapolaires où un phénomène appelé 
"barrier" se produit (Wilson, 1990), simplement marqué par une ligne de démarcation 
lorsque les mycéliums confrontés ne sont pas de la méme souche. 

Dans la zone de rencontre des deux mycéliums, il y a parfois fusions 
somatiques et formation de cellules hétérocaryotiques (chez Schizophyllum commune, 
Ellingboe, 1964; Parag, 1965a; Ahmad & Miles, 19702; Casselton, 1978; Niederpruern, 
1980; С.А. Raper, 1983; chez Armillaria meilea, Darmono & Burdsall, 1992; chez 
Coprinus lagopus, Smythe, 1973; chez Agrocybe aegerita, Marmeisse, 1991). Koltin & 
Flexer (1969) ne trouve cependant pas plus de 0.4% des contacts entre hyphes donnant 
des fusions somatiques chez Schizophyllum commune. П n'y a pas migration nucléaire 
et ces cellules hétérocaryotiques sont instables, retournant vers l'un des génotypes 
parentaux lorsqu'elles sont repiquées (chezCoprinus lagopus, Smythe, 1973, chez 
Schizophyllum commune, Parag, 1965a; chez Agrocybe aegerita, Marmeisse, 1991). 


3. Confrontation des homocaryons issus de carpophores différents 


Le multiallélisme intraspécifique de Lenzites betulinus a été établi par 
Vandendries (1934b) et confirmé par Brodie (1936) et le présent travail. Le 
multiallélisme des gènes composant les facteurs d'incompatibilité A et B est connue 
chez de nombreuses espèces de basidiomycètes tétrapolaires, telles Coprinus fimetarius 
(Oort, 1930), Schizophyllum commune (Papazian, 1950; Boidin, 1986), Echinodontium 
tinctorium (Wilson, 1990), Agrocybe aegerita (Noël et al., 1991), Serpula lacrymans 
(Schmidt & Moreth-Kebernik, 1991), ou bipolaires tel Marasmius oreades (Mallet & 
Harrison, 1988). 

Le multialiélisme et l'interfertilité entre isolats ou lignées d'origine différente 
serait un critére du concept biologique d'espéce (Kühner, 1977; Boidin, 1986). Ce 
concept d'espèce pourrait cependant ne pas être absolu, une incompatibilité végétative 
ош somatique entre mycéliums devenus génétiquement différents ("incompatibilité 
hétérogénique" et "incompatibilité hétérocaryotique") pouvant grace à un mécanisme 
de reconnaissance mutuelle selffnon self diviser l'espèce en individus ("races 
géographiques", Vandendries, 1929) en voie de spéciation (Day, 1978; Todd & Rayner, 
1980; Kemp, 1980) Cette incompatibilité somatique est souvent à l'origine de 
manifestations morphologiques telles que barrages, aversions, zones neutres, lignes de 
démarcations (Todd & Rayner, 1980), Ces manifestations n'ont pas été observées entre 
les 3 lignées de Lenzites betulinus. 
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LE MECANISME DE FORMATION DU BARRAGE SEXUEL 
CHEZ LENZITES BETULINUS 


La formation d'un barrage sexuel, expression d'une répulsion sexuelle entre 
thalles hémi-compatibles à facteur Ағ et B=, n'est pas un caractère général des 
basidiomycètes tétrapolaires. Par contre la conjugaison sexuelle résulte dans divers 
groupes de champignons d'un phénomène d'attraction attribué à des phéromones 
d'attracuon et de différenciation (Abe et al. 1975). Des phéromones de répulsion, si 
elles existent, sont encore inconnues. Aussi le barrage sexuel des basidiomycétes 


constitue-t-i] une énigme digne d'intérêt. 


1. L'hypothèse d’émanations gazeuses de Vandendries et Bradie 


Vandendries & Brodie (1933с) ont amplement expérimenté la formation du 
barrage chez Lenzites betulinus, observé et illustré la répulsion mutuelle des hyphes 
aériens se manifestant par la modification de leur polarité de croissance et leur 
courbure désordonnée et proposé une première hypothèse explicative, Etant donné la 
formation de tels barrages alors qu'un contact mycélien entre les deux homocaryons 
confrontés était supposé rendu impossible par l'interposition de cloisons de nature 
diverse étanche et поп, Vandendries & Brodie (1933c, 19334) pensèrent d'abord que le 
barrage était di à des “radiations” émises par chacun des mycéliums confrontés. 
Cependant, Vandendries (1934a) poursuivant ses expérimentations, publie dans une 
note rectificative l'hypothèse reprise ensuite par Brodie (1936) d''émanations gazeuses" 
agissant d'une souche sur l'autre "par la voie de l'air" de l'enceinte de culture. Ensuite 
Cosyns, senior auteur du présent travail, avec la collaboration de Vandendries dans des 
essais non publiés réalisés de 1934 à 1937, met en évidence par condensation à basse 
température la production dans l'enceinte de culture de Lenzites betulinus d'une 
substance volatile exergant un effet réducteur de la croissance. D'autre part par la 
fixation cytologique de nombreux hyphes apicaux, 1 observe une désorientation du 
plan de mitose du noyau dans les hyphes ayant subi une courbure suite à la répulsion 
sexuelle en bordure du barrage, suggérant par là une réponse génétique de la cellule à 
l'agent de répulsion sexuelle. 

L'hypothèse d'"émanations gazeuses” devrait aujourdhui se traduire en termes 
de "hormone ou phéromone volatile de répulsion sexuelle", dont la production et la 
spécificité seraient contrólées par les facteurs génétiques d'incompatibilité A et B. Une 
telle hormone ou phéromone provoquerait, lors de la confrontation de deux 
homocaryons hémi-compatibles B=, un phénoméne de répulsion mutuelle se 
manifestant à distance principalement par une modification de l'onentation de 
croissance des hyphes aériens (Vandendries & Brodie, 1933c), l'effet de répulsion étant 
moins net sur les hyphes rampant à la surface du substrat dans la zone d'interaction, 
voire nu] sur les hyphes intramatriciels. Cet effet aboutirait à la formation des 
bourrelets mycéliens délimitant les deux cótés du barrage. La substance dénommée ici 
phéromone est supposée volatile pour servir de communication entre hyphes aériens. 
D'action hormonale sans doute, elle n'est peut-étre pas une seule molécule mais 
pourrait consister en une cascade de molécules dont une seule serait volatile et de 
communication, une autre de fonction hormonale. 
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Y a-t-il nécessité d'un contact préalable entre les mycéliums pour la 
formation du barrage? Dans des essais récents, aucun barrage па pu біте observé en 
absence de contact d'hyphes dans la zone de barrage. Lorsque deux de nos 
homocaryons, hémi-compatibles par le facteur Ш commun, МӘСІ. 38103 et 38107, ont 
été implantés dans les deux compartiments contigus d'une boîte de Petri en 
polyéthyléne divisée par une cloison de méme matiére dépassant la surface de l'agar de 
3 à 6 mm, et incubées à température de 20°С, 12°C, 9°C et 4°C, aucun barrage n'a été 
observé. Les hyphes de chaque souche finissent par "grímper" sur la paroi après cinq 
ou six jours, et se rejoindre à son sommet. Deux homocaryons quelconques, 
compatibles, hémi-compatibles par le facteur A commun ou incompatibles, se 
comportent de facon identique dans les mémes circonstances. Cet insuccés trouve peut- 
être sa raison dans la variabilité de l'intensité de la répulsion, mesurée par la largeur du 
barrage, que Brodie (1936) a montrée entre des souches d'origine différente et entre des 
souches de même origine selon leur état de conservation en culture artificielle. En effet 
Brodie (1936) a observé chez des souches récemment isolées la formation de barrages 
sexuels de prés de 10 mm de large. Nos souches, ágées de deux ans lors de l'essai, n'ont 
jamais donné de barrage excédant 2 mm. 

D'autre part, poursuivant les essais antérieurs de Cosyns et Vandendries, des 
essais de capture par adsorption des substances volatiles produites par le champignon 
dans l'enceinte de culture et leur analyse par chromatographie en phase gazeuse 
indiquent déjà l'existence d'une trentaine de composés de nature et d'activité encore 
indéterminées. 


Phéromones d'attraction sexuelle, nature et fonction 

Pour tenter de comprendre les mécanismes possibles d'action de phéromones 
de répulsion sexuelle, si elles existent, il est utile de considérer brièvement les 
phéromones d'attraction sexuelle. Les phéromones d'attraction entre partenaires sexuels 
compatibles des champignons ont déjà été étudiées chez les Oomycétes, les 
Zygomycétes, les Ascomycétes et les Basidiomycétes. Ces substances émises à 
distance par un seul ou chacun à tour de rôle des partenaires sexuels seraient reçues par 
des récepteurs protéiques spécifiques situés en surface des parois hyphales. J.R. Raper 
(1952), Van den Ende (1983), Gooday (1983b) ont successivement résumé les 
connaissances sur les phéromones sexuelles des champignons et les systémes de 
communication entre partenaires. 

Chez les Oomycétes, en particulier les Saprolégnacées du genre Achlya, J.R. 
Raper (1939) a démontré l'induction hormonale par les hyphes femelles de la formation 
de filaments anthéridiens porteurs de gamétes chez les hyphes máles, puis l'émission 
par ces anthéridies d'une hormone complémentaire induisant le développement des 
oogones chez les hyphes femelles. Cette morphogenèse induite à distance 
s'accompagne d'une attraction réciproque. Ces phéromones, alors appelées anthéridiol 
et oogoniol, ont plus tard été identifiées comme des stérols dont le fucostéro! est 
précurseur (Van den Ende, 1983). 

Chez les Zygomycétes, le zygotropisme des Mucorales Mucor mucedo et 
Blackeslea trispora est connu depuis longtemps comme le résultat de l'action 
d'hormones agissant à distance, ou phéromones, spécifiques à chaque polarité sexuelle 
(Banbury, 1954), Depuis 1971, ces "hormones volatiles zygotropiques" sont reconnues 
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de nature terpénoïde et identifiées à six acides trisporiques. De méme les précurseurs, 
dénommés "prohormones". spécifiques à chaque génotype sexuel ont été identifiés 
(Bu'Lock er al., 1974, 1976). Van den Ende (1978) a fait le point sur ces recherches . 

Chez les Ascomycétes, des phéromones d'attraction sont identifiées chez 
plusieurs espéces telles que Saccharomyces cerevisiae, Neurospora crassa, Sordaria 
macrospora et d'autres, Levi (1956) découvre l'action d'hormones sexuelles diffusibles 
agissant à distance, appelées "factor a" et "factor a", dans le croisement fertile des 
génotypes m et а de Saccharomyces cerevisiae. Cette action consiste dans l'arrêt du 
bourgeonnement, un gonflement, l'élongation des cellules partenaires, l'attraction de 
l'une vers l'autre et la fusion. L'attraction entre cellules de sexe opposé conduit à 
l'agglutination des cellules et la floculation dans le cas des levures (Brock, 1958), Le 
"factor &" est un mélange de 4 peptides comprenant de la méthionine. Le "factor a", 
beaucoup plus hydrophobe, est un farnesyl-ondécapeptide dépourvu de méthionine, Ces 
deux phéromones ont été synthétisées. Les gènes a et о correspondants ont été 
idenüfiés (Gooday, 1983b). Le mécanisme de réception du signal et de sa transmission 
dans la cellule est connu (Sprague, 1991). 

Chez les Basidiomycétes, peu de phéromones sont connues. L'action de 
phéromones diffusibles de conjugaison est démontrée par Bandoni (1965) chez 
Tremella mesenterica, Classées comme "érogènes" par Machlis (1972), ces 
phéromones sont analysées par Reid (1974) qui les caractérise comme de petits 
peptides non polaires de poids moléculaire inférieur à 1000 et isolées par Sakagami е! 
al. (1979, 1981) qui les dénomment trémérogène А-10 et a-13. Chez Rhotosporidium 
toruloides, espèce bipolaire unifactorielle, deux phéromones sexuelles diffusibles, des 
farnesyl-ondécapeptides (lipopeptides) dénommés rhodotorucine A et a, sont isolées et 
déterminées par Tsuchiya et al. (1978) comme spécifiques des génotypes A et a. La 
phéromone rhodotorucine А est гесие et hydrolysée au niveau de l'enveloppe cellulaire 
du partenaire a par une enzyme membranaire spécifique thiol-peptidase (Miyakawa et 
al., 1982; Jeong ez al., 1987). Ce métabolisme spécifique de la rhodotorucine A est 
activé par l'ion Ca2+ et constitue la réaction signa! de la réception de l'information 
hormonale commandant la différenciation morphogénétique sexuelle. Celle-ci passe 
par l'inhibition temporaire du bourgeonnement végétatif et de la mitose, puis par le 
développement d'un tube copulateur orienté vers la cellule partenaire A et qui 
fusionnera avec elle (Tsuchiya er аі. 1978; Jeong er аі. 1987). Les précurseurs de la 
rhodotorucine A sont codés par trois génes spécifiques du génotype A absents dans le 
génotype а (Akada et ai., 1989) 


Spécificité des hyphes aériens 

Le fait que la phéromone de répulsion agisse seulement ou plus efficacement 
sur les hyphes aériens que sur les hyphes rampants, impliquerait une différence de 
composition ou de comportement de la paroi de ces hyphes. 

Pour recevoir le message de la phéromone, la paroi des hyphes aériens devrait 
contenir des récepteurs probablement protéiques capables de la reconnaitre 
spécifiquement. La fixation de la phéromone sur ces récepteurs, réaction peut-étre 
similaire à l'agglutination antigéne-anticorps, activerait par une chaîne cytoplasmique 
intermédiaire une cascade de gènes agissant sur les microtubules nucléaires ou 
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cytoplasmiques ou sur le plan de mitose et modifiant finalement l'axe de croissance. 
Cette réponse aboutirait ainsi à l'expression du barrage mycélien. 

Il se pourrait également que les récepteurs spécifiques de la phéromone soient 
des protéines spécifiques situées au niveau de la membrane nucléaire (C.A. Raper, 
1983), La phéromone devrait alors traverser librement la paroi et la membrane 
cellulaire pour diffuser dans le cytoplasme jusqu'au noyau. 

Les hyphes rampants, ne possédant pas ces récepteurs ou les possédant 
partiellement inactivés par un inhibiteur, ne seraient pas ou peu soumis à l'influence de 
la phéromone. Ils continueraient à croítre les uns vers les autres à la surface du 
substrat, à se méler et à fusionner. 

On sait que la production de mycélium aérien est dépendante des facteurs 
d'incompatibilité comme le prouve la réduction importante du mycélium aérien dans ce 
qui est appelé le phénotype "plat" de l'hétérocaryon A=B# chez Lenzites betulinus (nos 
Observations) ou Schizophyllum commune (Papazian, 1950). Ce phénotype a été 
également obtenu par mutation chez Endothia parasitica, ascomycéte homothalle 
(Anagnostakis, 1984). 

Par ailleurs une différence dans la régulation probablement génétique de la 
production d'hydrophobines serait à l'origine de l'émergence des hyphes aériens 
(Wessels, 1992). Н s'agit de petites protéines hydrophobes, riches en cystéine, qui sont 
excrétées dans le milieu de culture par les hyphes submergés mais s'accumulent dans 
les parois des hyphes aériens. Elles y forment des complexes hautement insolubles. 
Cette accumulation de différentes hydrophobines dans les parois ou leur diffusion dans 
le milieu pourrait conférer aux hyphes des propriétés spécifiques de surface et 
déterminer leur croissance aérienne. 

Il est également possible que la différence de réponse des hyphes à l'action de 
la phéromone soit due simplement au degré d'hydratation de !a paroi cellulaire. La 
paroi des hyphes rampants, en contact permanent avec l'agar, est forternent hydratée et 
enflée et ses composants diffusés dans le substrat immédiat (Roquebert & Minter, 
1984), Ces conditions peuvent inactiver la réception de la phéromone. 


L'orientation de croissance. Le róle des organelles cellulaires 

Le cytoplasme de l'extrémité des hyphes apicaux en croissance est chargé de 
vésicules en mouvement permanent autour du corps de Spitzen. Ces vésicules et le 
corps de Spitzen sont responsable de la synthèse des composants de la membrane et de 
la paroi cellulaire. Ils sont riches en polysaccharides et en enzymes, en particulier la 
chitine synthétase. Des microtubules cytoplasmiques orientés selon l'axe de croissance 
sont mêiés aux vésicules apicales. Ces microtubules sont identiques aux microtubules 
nucléaires associés au noyau. En dega de ces organelles apicales, des mitochondries 
allongées se maintiennent orientées vers le sommet de croíssance de l'hyphe et assurent 
par la respiration l'énergie nécessaire à la croissance de l'hyphe. 

Microtubules cytoplasmiques, vésicules, corps de Spitzen se déplacent en 
position subapicale lors d'une déviation de l'axe de croissance ou disparaissent dés 
l'arrêt de la croissance (Grove, 1978). L'orientation de la croissance est donc en relation 
directe avec la position de ces organelles (Howard, 1981; Gooday, 19832). Lors de la 
formation de l'anse d'anastomose, les vésicules et microtubules disparaissent de l'apex 
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de l'hyphe et se retrouvent au point de croissance de l'anse à la base de la cellule. Пу m 
alors arrét de la croissance apicale. 

Il est de plus en plus probable que les microtubules ont un róle dans la 
croissance de l'hyphe et son orientation, dans la division nucléaire et dans l'activité de 
synthése et de sécrétion des vésicules, mais on ne connait pas le mécanisme de leur 
fonctionnement ni le róle du génome (Gooday, 1978). Une réorientation des 
microtubules cytoplasmiques est observée en réponse de l'hyphe en croissance à la 
nature et au relief du substrat, induisant la formation des appressoria chez Uromyces 
(Bourrett ef al., 1987) indiquant qu'ils seraient les récepteurs probables des signaux 
protéiques de là paroi. 

L'orientation de croissance des hyphes apicaux est contrôlée génétiquement. 
De même la croissance linéaire des branches subitement déviée de son axe pour 
devenir collatérale dans la formation des rhizomorphes est sous contrôle génétique 
(Rayner ef al., 1985) On sait aussi que certains champignons croissent à la surface du 
substrat non de fagon linéaire mais de Ғасоп spiralée. Quelle que soit l'orientation de la 
surface et les conditions exterieures, le sens de la spirale reste inchangé, suggérant qu'il 
est sous contrôle cytoplasmique ou nucléaire (Madelin et al., 1978). Le phénomène qui 
n'est apparent que sur un substrat solide telle une gélose à 3% serait le résultat d'une 
rotation permanente de l'hyphe autour de son axe de croissance et serait déterminé 
génétiquement (Trinci et al., 1979; Trinci, 1984). 

La croissance linéaire des hyphes apicaux à la surface d'un milieu de culture 
est normalement réglée à la fois par un chimiotropisme vers les nutriments et un 
autotropisme tendant à limiter la concurrence entre hyphes. Cet équilibre est sans doute 
contrólé génétiquement, puisqu'il peut étre sujet à mutation (Trinci, 1984). L'apport 
d'oxygène à l'extrémité d'hyphes dévie ceux-ci vers la source, par une courbure qui fait 
suite à une activité respiratoire différente des mitochondries, au déplacement de celles- 
ci et des microtubules, et au déplacement du corps de Spitzen et des vésicules 
(Robinson, 1973). 

Trinci (1978) a déjà suggéré la possibilité d'une relation cytoplasmique entre 
le mouvernent des noyaux dans la cellule apicale et la croissance apicale de l'hyphe. 
Girbardt (1968), Raudaskoski (1972) et Girbardt & Hadrich (1975) montrent que le 
mouvement des noyaux aprés mitose lors de la migration nucléaire et l'initiation de la 
croissance des boucles d'anastomose sont en relation avec les mouvements des 
microtubules. Ces relations tendraient à appuyer les observations déjà mentionnées de 
Cosyns. 


Action d'agents chimiques extérieurs sur l'orientation de croissance 

La déviation de l'axe de croissance des hyphes apicaux aériens observée dans 
la formation des bourrelets mycéliens en bordure du barrage sexuel de Basidiomycétes 
serait donc gouvernée par un déplacement des vésicules et microtubules cytoplas- 
miques en conjonction possible avec un mouvement des noyaux. Mais l'origine et Je 
mécanisme de la commande de la migration des organelles sont inconnus. Que ce 
déplacement soit une réponse à un agent chimique extérieur réceptionné en surface de 
la cellule apicale (telle une phéromone) ou à un agent chimique parvenu à la cellule 
apicale par voie interne, cette réponse est fournie et transmise aux vésicules soit 
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directement par le cytoplasme, soit par le noyau qui transmet l'ordre par voie 
cytoplasmiquee (Ojha & Dutta, 1978). 

Rayner & Webber (1984) distinguent parmi les interactions d'antagonisme 
observées entre mycéliums d'espèces fongiques différentes confrontées en culture, 
celles qui n'impliquent pas de contact entre hyphes de celles oü il y a contact. Dans le 
premier cas ils invoquent non seulement l'action à distance de substances volatiles ou 
diffusibles, mais aussi lorsque l'inhibition est réciproque, un échange réciproque de 
signaux chimiques entre opposants. Ces substances peuvent étre fongitoxiques ou 
antibiotiques ou des phéromones, Lorsqu'une inhibition suit un contact entre hyphes 
sans fusion somatique, l'interférence hyphale aboutissant à l'inhibition doit commencer 
par une reconnaissance de surface entre hyphes (Ikediugwu, er al, 1970; Rayner & 
Webber, 1984). 

Il est connu que des Basidiomycétes produisent dans leur phase gazeuse des 
substances volatiles à effet fongitoxique, tels le cyanure d'hydrogène ou l'éthylène 
(Hutchinson, 1971). Nous savons que Lenzites betulinus émet dans la phase gazeuse de 
son enceinte de culture de nombreux métabolites volatiles. 

Des agents antifongiques tels que la griséofulvine (appelée "curling factor", 
Brian ef al, 1946) agissent sur les protéines constitutives des microtubules, 
cytoplasmiques ou nucléaires, et dévient l'axe de croissance (Robertson, 1965; 
Raudaskoski & Huttenen, 1977). La podophyllotoxine inhibe la formation des protéines 
microtubulaires et trouble de ce fait la migration nucléaire (Ormerod et al., 1976). Le 
carbamate de méthyl-benzimidazol (bénomyl) inhibe la tubuline des microtubules, 
dissout les vésicules, déplace les mitochondries, arréte la croissance et bloque la mitose 
(Howard & Aist, 1980; Gooday, 1983a, Jochova er aL, 1993). Des métabolites 
fongiques dénommés cytochalasines ont parmi leurs effets celui de troubler la 
croisssance en désordonnant le dépôt des substances de synthèse de la paroi (Gooday, 
1983). Ces faits indiquent comme probables des relations génétiques entre la mitose, 
les microtubules nucléaires, les microtubules cytoplasmiques et l'orientation de 
croissance et l'action d'agents extérieurs sur l'orientation de la croissance hyphale 


Courants inoniques intracellulaires et champ électrique superficiel. 
Le galvanotropisme. 
Divers auteurs de 1970 à 1980 ont mis en évidence des courants ioniques 


intracellulaires de K*, Na* et Ca2* établissant un gradient décroissant de potentiel 
entre la zone subapicale et l'extrémité de l'hyphe avec un effet sur l'orientation de la 
croissance mm fonction de la présence extérieure d'ions (Gooday, 19832). 

Le mécanisme de polarisation de la croissance de l'hyphe et en particulier du 
transport directionnel des vésicules dans l'hyphe n'est pas encore élucidé (Prosser, 
1993). Le róle des microtubules cytoplasmiques comme rails dans ce déplacement est 
mis en doute par Temperli ег af. (1991), [l suggère que d'autres facteurs entrent en jeu: 
les courants électriques développés par le mouvement des ions à travers l'hyphe 
entraineraient les vésicules de paroi par auto-électrophorése et les gradients ioniques 
dans le cytoplasme auraient un róle dans le maintien de cette organisation polarisée. On 
Sait qu'une certaine concentration de l'inonophore calcique peut arréter la formation et 
la migration des vésicules, la synthèse de la chitine et l'élongation de l'hyphe (Temperli 
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et al., 1991). Des courants électriques intracellulaires seraient en effet engendrés par 
l'absorption apicale d'ions positifs et leur expulsion dans une région distale de l'hyphe 
(Gow, 1984). Ce flux électrique interne développerait un potentiel électrique à la 
surface de l'hyphe et expliquerait le "galvanotropisme" des hyphes induisant une 
modification de leur orientation de croissance en réponse à un champ électrique externe 
(Prosser, 1993; Lever er al., 1994). On ne pourrait donc exclure a priori un rôle du 
champ électrique cellulaire dans la répulsion mutuelle des hyphes hémi-compatibles 
A#B=. 


2. Hypothése d'une production intracellulaire d'une substance morphogénétique 
active diffusant à travers le cytoplasme. 


Nos observations montrent en effet que la formation des bourrelets de barrage 
a lieu aprés un contact préalable entre hyphes rampants des deux homocaryons 
confrontés conduisant à un certain nombre de fusions somatiques. Apres la fusion 
somatique des hyphes, la reconnaissance intracellulaire des facteurs d'incompatibilité 
dans la cellule hétérocaryotique A#B= ainsi formée pourrait induire un signal chimique 
spécifique agissant au niveau des cellules apicales des hyphes aériens du mycélium 
partenaire. 

Cette hypothése pourrait exclure l'existence d'une phéromone ou serail à la 
base de son induction. Aprés fusion et reconnaissance mutuelle des facteurs 
d'incompatibilité, la production de deux substances diffusibles serait induite 
réciproquement par chaque noyau hémi-compatible dans 1а cellule hétérocaryotique 
formée. Ces substances une fois activées par couplage migreraient de cellule en cellule 
à travers le septum grâce au flux cytoplasmique traversant les cellules jusque dans les 
hyphes apicaux. Une fois les hyphes apicaux atleints, la croissance de l'hyphe se 
poursuivrait en présence de ces substances actives susceptibles d'agir sur le plan de 
mitose ou la position des microtubules et des vésicules, les hyphes auraient alors leur 
axe de croissance modifié. Ils se recourberaient et formeraient les bourrelets mycéliens. 

Dans cette hypothèse, toute l'information passerait par l'intermédiaire du 
cytoplasme, et la formation des bourrelets de barrage n'aurait lieu que dans un second 
temps, un ou deux jours après la fusion des hyphes rampants. le temps nécessaire à la 
reconnaissance des facteurs d'incompatibilité, à l'induction et la production de la 
substance active et son transfert jusqu'aux hyphes apicaux. En effet nous n'avons pu 
mettre en évidence le développement d'un barrage durant les 60 premières heures après 
confrontation des deux souches hémi-compatibles par le facteur B commun, alors que 
les hyphes rampants se rencontrent et fusionnent déjà 24 heures après la mise en 
confrontation. Cependant le transfert de cette substance active induite jusqu'aux hyphes 
apicaux reste problématique étant donné l'absence d'une migration nucléaire dans la 
confrontation AzB-. 


Contrôle des fusions somatiques 

Chez les Basidiomycètes tétrapolaires, la plupart des auteurs (Dick, 1965; 
J.R. Raper, 1966; Sicari & Ellingboe, 1967; Raudaskoski, 1973; Nguyen & 
Niederpruem, 1983; С.А. Raper, 1983; Casselton, 1978; Giasson ef al, 1989, 
Marmeisse, 1991; Novotny ef al., 1991; Киев & Casselion, 1992) s'accordent à dire 
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qu'il n'y a pas d'interdit à la fusion somatique et que la reconnaissance des facteurs 
d'incompatibilité s'effectue intracellutairement à travers le cytoplasme, après la fusion. 

Cependant moins de 5% des contacts entre hyphes donne lieu à une fusion 
(Admad & Miles, 1970а; Aylmore & Todd, 1984; Todd & Aylmore, 1985). Quelques 
auteurs proposent l'existence d'un contrôle des fusions par les facteurs 
d'incompatibilité. Ahmad & Miles (19702) observent chez Schizophyllum commune que 
le pourcentage déjà faible de 3% des contacts mycéliens conduisant en une fusion entre 
deux homocaryons diminue à 0.7% lorsque le facteur A est commun. Smythe (1973) 
remarque aussi chez Coprinus lagopus que les fusions observées dans toutes les 
combinaisons d'homocaryons montrent une fréquence en relation avec les génotypes de 
compatibilité en contact, et ta plus faible fréquence en présence d'homocaryons As et 
H- 

Le mécanisme conduisant au contact des hyphes avant la fusion somatique est 
soit "télémorphotique", c'est-à-dire induisant à distance la formation latérale d'un apex 
hyphal, soit "tropique" attirant à distance l'extrémité d'un hyphe proche, au besoin par 
l'induction de la courbure de celui-ci (Ainsworth & Rayner, 1989). Nguyen & 
Niederpruem (1984) et Ahmad & Miles (1970b) constatent que les hyphes de parte- 
naires compatibles s'attirent entre eux par chimiotropisme grâce à une substance 
sécrétée dans le milieu au point d'incurver leur direction de croissance de l'un vers 
l'autre. D'autre part Smythe (1973) déduit de la haute teneur en coenzyme Q10 au 
moment de la fusion l'existence d'un contróle enzymatique des fusions par les facteurs 
de compatibilité s'exercant avant, pendant ou aprés les contacts d'hyphes. 


Mécanisme de réception aprés fusion somatique 

Il est clairement établi que des fusions somatiques entre hyphes de génotypes 
compatibles, hémi-compatibles et incompatibles se produisent (Kóhler, 1929, 1930; 
Sicari & Ellingboe, 1967; Smythe, 1973). 

Raper & Esser (1961) ont montré l'existence de protéines spécifiques propres 
aux homocaryons. Dick (1965), présumant ces protéines en relation avec les enzymes 
concernées dans la migration nucléaire et la formation des boucles d'anastomose 
(A#B#), a suggéré leur dépendance génétique aux facteurs d'incompatibilité, les 
appelant "protéines d'incompatibilité" et leur attribuant le rôle soit de précurseur, soit 
de contrôle de la chaîne de réactions responsable de la dicaryose. Sachant que les 
facteurs d'incompatibilité comportent des génes de reconnaissance allélique et des 
genes de fonction, il devrait exister des "protéines alléliques" en interaction avec ces 
protéines de contróie (Parag, 1965a, 1965b). Des études génétiques ultérieures ont 
précisé en effet que chaque locus « et B des deux facteurs A et B sont constitués d'une 
sous-unité de reconnaissance et d'une sous-unité de contrôle, La sous-unité de 
reconnaissance représentée par un allèle donné s'exprime dans un produit inactif s'il est 
seul ou couplé à son semblable ("homoduplexe", С.А. Raper, 1978) mais actif s'il est 
couplé au produit d'un alléle différent devenant un "hétéroduplexe" agissant alors sur Ja 
différenciation cellulaire, la dissolution des septa et la morphogenése (Raper & Raper, 
1973; Wessels, 1978). Cet hétéroduplexe se fixerait alors sur des séquences spéficiques 
de l'ADN des noyaux, provoquant l'expression des fonctions contrôlées par les facteurs 
d'incompatibilité (С.А. Raper, 1983; Novotny et al., 1991; Kues & Casselton, 1992), 
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Cette action n'est manifeste que dans les 2 ou 3 jours aprés la reconnaissance self/non 
self. Les profils électrophorétiques des protéines cellulaires et des isoenzymes 
d'homocaryons et d'hétérocaryons de méme lignée montrent des différences suggérant 
que ces substances actives pouraient être proiéiques (Wessels, 1978). Certes ces études 
ont visé principalement la compréhension du mécanisme de migration nucléaire dans la 
formation du dicaryon et de l'hétérocayion А-Вже. Mais elles montrent que cette 
reconnaissance allélique et le processus morphogénétique qui s'en suit sont un 
mécanisme intracellulaire survenant lors de toute fusion somatique (C.A. Raper, 1978). 

Aprés contact et fusion des hyphes, l'évolution des cytoplasmes maintenant 
en continuité dépendra de la reconnaissance зе топ self. Dans le cas d'une 
incompatibilité génétique, deux réponses sont possibles: l'acceptation ou le rejet. Le 
choix entre ces options varie selon les cas et un transfert de géne ("gene flow") ou une 
compétition s'en suivra (Ainsworth & Rayner, 1989). Dans le cas d'une fusion A=B, il 
faut noter que s'il y a induction d'une substance morphogénétique jusque dans les 
articles apicaux des hyphes, sa transmission doil être associée à la migration nucléaire 
puisqu'il semble qu'il пу a pas d'échange ni de migration de mitochondries ni de 
cytoplasme étranger aprés la fusion somatique (Casselton & Economou, 1985). Rayner 
& Coates (1986) montrent cependant chez Stereum hirsutum qu'un facteur régulateur 
de morphogenése de nature cytoplasmique, mobile et transmissible entre homocaryons 
pourrait exister sans qu'il y ait migration nucléaire. 

Dans le cas de la confrontation A#B= formant le barrage sexuel, l'absence de 
migration de noyau et l'instabilité de l'hétérocaryon formé limité à quelques cellules 
des hyphes fusionnés semblent indiquer qu'il y a rejet mutuel et dés lors peu de chance 
pour un transfert de gène ou le transfert d'un facteur cytoplasmique de signalisation à 
fonction morphogénétique qui atteindrait les cellules apicales des hyphes aériens du 
mycélium partenaire pour en modifier l'axe de croissance. 


3. L'hypothèse de }' induction d'une phéromone de répulsion aprés une 
reconnaissance préalable par contact d'hyphes 


Dans l'hypothèse de la production d'une phéromone ou hormone de répulsion 
sexuelle agissant à distance sur l'orientation de croissance des hyphes du mycélium 
opposé, une reconnaissance préalable de la nature génétique hémi-compatible А B- 
doit avoir lieu. Ou cette reconnaissance a lieu au niveau des hyphes aériens et à 
distance, ou elle a lieu lors du contact d'hyphes sur et dans le substrat de culture. 

Comme il est apparu qu'un certain contróle de la fusion somatique doit exister 
lors des contacts d'hyphes. et que des actions télémorphotiques entre hyphes confrontés 
ont été observées (Ainsworth & Rayner, 1989), il est nécessaire de supposer pour les 
comprendre l'existence d'un reconnaissance génétique self/nonself entre hyphes proches 
ou en contact dans le milieu de culture. Que la reconnaissance se fasse entre hyphes à 
distance, elle se ferait par une phéromone de reconnaissance à distance diffusible dans 
le milieu aqueux et forcément à fonction d'attraction et qui ne serait pas la phéromone 
de répulsion sexuelle. Que !a reconnaissance ait lieu lors du contact entre hyphes, il 
s'agirait d'un mécanisme indépendant faisant suite à une attraction préalable entre 
hyphes ou une rencontre d'hyphes sans attraction. 
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Cette reconnaissance opérée par chacun des partenaires induirait en lui-méme 
une substance messagère mobile, transmissible par le courant cytoplasmique jusqu'à 
ses hyphes apicaux aérieus oà la cascade phéromonale de répulsion serait induite. 

Cette ajustement de l'hypothése de Vandendries d'"émanations gazeuses" que 
nous disons de nature phéromonale agissant particulierement au niveau des hyphes 
aériens et impliquant une reconnaissance génétique préalable par les hyphes rampants 
et intramatriciels expliquerait le délai observé de plus de deux jours dans l'apparition 
du barrage sexuel. 


CONCLUSION 


Les observations de Vandendries et de Brodie sur la tétrapolarité sexuelle de 
Lenzites betulinus et les interactions d'incompatibilité sexuelle, æ particulier le barrage 
sexuel, ont été confirmées. Cependant, en accord avec une décision arbitraire 
généralement acceptée mais inverse de la décision originale adoptée par Oort (1929), 
sur les fonctions génétiques respectives des facteurs A et B et gráce à la technique de 
rétroconfrontation pour déceler la migration nucléaire due à l'activité du facteur B, il 
est établi que la réaction de barrage sexuel est le fait de l'activité du facteur A (alléles 
А différents) associée à l'inactivité du facteur B (alleles Ш identiques). Le 
multiallélisme déjà observé chez Lenzites berulinus est également confirmé. 

L'hypothèse de Vandendries d'une action à distance et réciproque 
d'"émanations gazeuses" entre mycéliums hémi-compatibles de facteur A différent et B 
commun devant fournir une explication à la répulsion mutuelle des hyphes de part et 
d'autre du barrage est amendée et reformulée à la lumière des connaissances actuelles. 
L'hypothése de Vandendries serait celle de l'existence d'une phéromone de répulsion 
sexuelle, Si un mécanisme entièrement intracellulaire induite chez le partenaire au 
départ d'une reconnaissance lors des fusions somatiques, l'hypothèse revue de 
Vandendries d'une phéromone de répulsion apparait comme l'hypothèse la plus 
probable si la production de cetie phéromone résulte de 1а reconnaissance génétique 
préalable de l'autre par chacun des partenaires. . 

Comme le remarquent justement Rayner er al. (1984), trop peu d'études 
depuis celle de Vandendries & Brodie (1933c) ont porté sur les interactions mycé- 
liennes entre homocaryons hémi-compatibles chez les Basidiomycétes. 
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